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Suša predstavlja grožnjo pridelkom po celem svetu in ni omejena le na puščavske regije, saj 
globalno segrevanje vpliva na ogromne izgube pridelka tudi na zmernih geografskih širinah. 
Evropa je leta 2003 doživela ekstremno sušo z visokimi poletnimi temperaturami, ki je zelo 
znižala primarno produktivnost. Tako je z napovedanim vedno večjim pomanjkanjem dežja in 
višjimi temperaturami, zaradi globalnega segrevanja, ogrožena produktivnost rastlin 
zmernega pasu (Ciais in sod., 2005). 
 
Omejena razpoložljivost vode spremeni fiziološke in biokemične procese, ki vplivajo na rast 
in pridelek. (Bartels in Sunkar, 2005). Izguba vode zaradi sušnega stresa povzroči zaprtje 
listnih rež in omeji izmenjavo plinov. Ob hujši suši se lahko pojavijo večje motnje 
metabolizma in strukture celic, kar vodi v prekinitev encimsko kataliziranih reakcij (Smirnoff, 
1993). Posledično pride do zmanjšanja fotosinteze, kar vodi v slabši razvoj biomase in na 
koncu do manjšega pridelka (Vile in sod., 2012). Za rastline v sušnem stresu je zato značilna 
zmanjšana vsebnost vode, izguba turgorja, venenje, zaprtje listnih rež in zmanjšana rast celic 
(Jaleel in sod., 2008). 
 
Koristni talni mikroorganizmi, ki so povezani s koreninami in rastlinskimi tkivi, kot so 
rizobakterije, glive in aktinomicete, lahko s številnimi mehanizmi povečajo toleranco rastlin 
na sušni stres. V diplomski nalogi so predstavljeni mehanizmi delovanja rizobakterij, ki 
vplivajo na rast rastlin (PGPR = ang. plant growth promoting rhizobacteria) in arbuskularnih 
mikoriznih gliv (AMF = ang. arbuscular mycorrhizal fungi), ki so se v študijah pokazali kot 
pomembni predstavniki talne mikrobiote, ki lahko učinkovito zmanjšujejo posledice sušnega 
stresa na rastlino. 
2 RIZOSFERA IN KORISTNE RIZOBAKTERIJE 
Rastline izločajo velik delež fotosintetsko fiksiranega ogljika (približno 5-30%) skozi 
korenine. Koreninski izločki običajno vsebujejo velike količine sladkorjev, aminokislin in 
organskih kislin. Te so lahko vir hrane za bakterije in so glavni razlog zakaj je število bakterij 
okrog korenin (t.j. v rizosferi) 10-1000 krat večje kot v ostalih delih tal (Glick, 2014). 
Bakterije so vključene v različne biotične aktivnosti v talnem ekosistemu, poskrbijo za 
dinamično kroženje hranil ter tako omogočajo trajnostno rabo (Ahemad in Kibret, 2014). 
Stimulirajo rast rastlin tako, da mobilizirajo hranila v tleh, producirajo številne rastlinske 
regulatorje rasti, varujejo rastline pred fitopatogeni, izboljšajo strukturo tal in razgrajujejo 
ksenobiotike, kot so pesticidi (Ahemad in Kibret, 2014). 
 
Rizobakterije morajo imeti naslednje dedovane značilnosti, da jih lahko uvrstimo pod PGPR: 
(i) uspešno koloniziranje površine korenin, (ii) preživetje, razmnoževanje in konkurenčnost z 
drugimi mikroorganizmi, vsaj v času izražanja njihovih rast spodbujajočih oz. varovalnih 
lastnosti in (iii) spodbujanje rasti rastlin (Ahemad in Kibret, 2014 cit. po Kloepper, 1994). 
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2.1 MEHANIZMI DELOVANJA RIZOBAKTERIJ, KI SPODBUJAJO RAST RASTLIN 
(PGPR) IN SUŠNI STRES 
PGPR zajemajo prosto živeče, simbiontske (Rhizobium spp. in Frankia spp.), endofitske 
bakterije, ki se lahko naselijo znotraj rastlinskega tkiva ter cianobakterije. Vsem tem je 
skupen mehanizem delovanja: rast rastlin spodbujajo direktno (olajšajo privzem hranil, 
vplivajo na raven rastlinskih hormonov) ali pa indirektno (zmanjšajo zaviralne učinke 
patogenov na rast in razvoj rastline) (Glick, 2012). 
2.1.1 Privzem hranil 
Najbolj proučevan mehanizem PGPR zajema zagotavljanje hranil, katerih rastlini 
primanjkuje, npr. dušika, železa, fosforja. Zaradi pomanjkanja enega ali več izmed naštetih 
hranil pogosto ne dosežemo optimalne rasti rastlin (Glick, 2012). Poleg tega sušni stres lahko 
prekine absorpcijo in transport hranil, kar med drugim vodi v pojav oksidativnega stresa pri 
rastlini (Anjum in sod., 2011). 
2.1.1.1 Fiksacija dušika 
Dušik je ključno hranilo za rast rastlin. Čeprav je Zemljina atmosfera sestavljena iz kar 78% 
N2, je le-ta ob sobni temperaturi in odsotnosti katalizatorja inerten. Proces biološke fiksacije 
dušika omogoča mikroorganizmom, da reducirajo N2 do amonijaka (Kim in Rees, 1994). 
Mikroorganizme, ki fiksirajo dušik, lahko uvrstimo v dve kategoriji: prva vključuje 
simbiotske bakterije, ki okužijo korenine in producirajo nodule (npr. Rhizobium) (Ahemad in 
Khan, 2012), v drugo kategorijo pa spadajo prostoživeče bakterije, kot so cianobakterije 
(Anabaena, Nostoc), Azospirillum, Azotobacter, Gluconacetobacter diazotophicus in 
Azoarcus (Bhattacharyya in Jha, 2012). Čeprav prostoživeče bakterije ne proderejo v 
rastlinska tkiva, še vedno živijo dovolj blizu rastlinskih korenin, da te lahko sprejmejo ves 
višek fiksiranega dušika, ki ga bakterije ne potrebujejo (Goswami in sod., 2016). V 
raziskavah so največkrat uporabljene vrste, ki pripadajo rodovoma Azotobacter in 
Azospirillum (Bhattacharyya in Jha, 2012). Številne vrste teh dveh rodov poleg fiksacije 
dušika, spodbujajo rast rastlin tudi tako, da producirajo fitohormone, kot so indol-3-ocetna 
kislina, giberelinska kislina in citokinini. Aplikacija Azotobacter chroococcum in 
Azospirillum brasilense je, predvsem pri žitih, opazno povečala pridelke (Oberson in sod., 
2013). 
2.1.1.2 Topnost fosfata 
Kljub temu, da je količina fosforja v tleh običajno precej visoka, pogosto med 400 in 1.200 
mg kg-1, je večina fosforja v netopni obliki in posledično nedostopna rastlinam. Netopni 
fosfor je prisoten kot anorganski mineral (npr. apatit), ali pa se pojavlja v organskih oblikah, 
kot so inozitol fosfat, fosfomonoestri, fosfotriestri (Glick, 2012). Rastlinam dostopni sta le 
dve topni obliki P in sicer dihidrogenfosfat (H2PO4ˉ) in hidrogenfosfat (HPO4
2-) 
(Bhattacharyya in Jha, 2012). Poleg tega velik del topnega anorganskega fosforja, ki se dodaja 
kot mineralno gnojilo, postane nemobilen kmalu po nanosu in tako rastlinam ni več dostopen. 
(Glick, 2012) Pogosta aplikacija fosfatnih gnojil je draga, prav tako pa tudi nezaželjena z 
ekološkega vidika. Mikroorganizmi mineralizirajo organski fosfat v tleh tako, da raztapljajo 
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kompleksne fosfate, kot so trikalcijev fosfat, mineralni fosfat, aluminijev fosfat.., v rastlinam 
dostopno anorgansko obliko. Primarni mehanizem raztapljanja fosforja temelji na izločanju 
organskih kislin mikroorganizmov. Organizmi v rizosferi sladkorje iz koreninskih izločkov 
pretvorijo v organske kisline (Goswami in sod., 2016). Te kisline so dobri kelatorji divalentne 
oblike Ca2+ kationa, ki spremljajo sproščanje fosfatov iz netopnih fosfatnih spojin. Veliko 
fosfat-solubilizirajočih mikrobov zniža pH medija s sekrecijo organskih kislin, kot so ocetna, 
mlečna, jabolčna, jantarjeva, vinska, glukonska, 2-ketoglukonska, oksalna in citronska kislina 
(Rodrígues in Fraga, 1999).  
2.1.1.3 Sinteza sideroforov 
Železo predstavlja enega izmed ključnih hranil za rastlino. Je kofaktor številnim encimom, ki 
imajo pomembno vlogo pri fizioloških procesih, kot so dihanje, fotosinteza in fiksacija 
dušika. Tla so bogata z železom, vendar je le-ta pogosto nedostopen rastlinam in talnim 
mikroorganizmom. Ionska oblika Fe+3, ki je v naravi najbolj pogosta, tvori netopne okside in 
hidrokside. Rastline so razvile dve strategiji za učinkovito absorpcijo železa. Prva temelji na 
sproščanju organskih spojin, ki so sposobne kelacije železa in ga tako naredijo topnega. Ta 
preko difuzije nato prehaja do rastline, kjer se reducira in absorbira preko encimskega 
sistema, ki je prisoten v celični membrani rastline. Pri drugi strategiji pa rastlina absorbira 
kompleks, ki ga tvorijo organske spojine z Fe+3, kjer se železo reducira znotraj rastline in 
zlahka absorbira. (Goswami in sod., 2016) 
 
Neposredne koristi bakterijskih sideroforov na rast rastlin so bile dokazane s številnimi 
eksperimenti. Npr. (i) številne študije so z uporabo radioaktivno označenih sideroforov, kot 
edini vir železa pokazale, da so rastline sposobne privzema označenega železa (Crowley in 
sod., 1988; Jin in sod., 2006; Robin in sod., 2008; Siebner-Freibach in sod., 2003; Yehuda in 
sod., 1996); (ii) Vigna radiata L. inokulirana s Pseudomonas sevom GRP3, ki proizvaja 
siderofore, je pokazala zmanjšane simptome kloroze in povečano raven klorofila v primerjavi 
z neokuliranimi rastlinami (Sharma in sod., 2003); (iii) Fe-pioverdin kompleks, ki ga je 
sintetizirala Pseudomonas fluoresncens C7, so privzele rastline Arabidopsis thaliana. S tem 
se je povečala vsebnost železa v tkivih in izboljšala rast (Vansuyt in sod., 2007). 
2.1.2 Sinteza fitohormonov 
Rastlinski hormoni so ključnega pomena pri rasti in razvoju rastlin ter odzivu rastlin na 
njihovo okolje. Skozi svojo življenjsko dobo so rastline pogosto podvržene stresu, ki ne 
povzroči propada same rastline, ampak le omejuje rast, dokler rastlina ne prilagodi svojega 
metabolizma ter tako premaga učinke stresa oz. je ta odpravljen (Glick in sod., 2007). Ko 
okoljske razmere omejujejo rast, rastline pogosto poskušajo prilagoditi nivo enodogenih 
hormonov, da bi zmanjšale negativne učinke stresa (Salamone in sod., 2005).  
 
Talni mikroorganizmi so prav tako zmožni sinteze splošno znanih fitohormonov, kot so 
avksini, giberelini, citokinini, etilen in abscizinska kislina (Arshadl in Frankenberger, 1998). 
Rastline se odzovejo na fitohormone prisotne v rizosferi, ne glede na to ali so bili umetno 
dodani ali pa so produkt talnih mikroorganizmov. Ti fitohromoni lahko sprožijo procese rasti 
in delitve celic korenin (Glick, 2014). 
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2.1.2.1 Indol-3-ocetna kislina (IAA) 
Čeprav je popisano veliko število naravno prisotnih avksinov, je indol-3-ocetna kislina najbolj 
pogosta in proučevana (Sapaepen in sod., 2007). IAA vpliva na celično delitev, izdolževanje 
in diferenciacijo; stimulira kalitev semen in gomoljev; pospeši razvoj ksilema in korenin; 
nadzira vegetativno rast; sproži oblikovanje lateralnih in adventivnih korenin; posreduje pri 
odzivu na svetlobo in gravitacijo; sodeluje pri regulaciji cvetenja; vpliva na fotosintezo, 
sintezo pigmentov, biosintezo raznih metabolitov in odpornost na stresne dejavnike 
(Tsavkelova in sod., 2006). 
 
IAA je pomemben rastlinski hormon, ki ga je sposobno sintetizirati več vrst PGPR. Znano je, 
da tretiranje z rizobakterijami, ki producirajo IAA izboljša rast rastlin (Vessey, 2003). IAA 
stimulira takojšnje (npr. povečano izdolževanje celic) in dolgoročne (npr. delitev in 
diferenciacija celic) odzive v rastlini. Rastline, ki so dolgoročno tretirane z IAA imajo zelo 
razvite korenine, kar rastlini omogoča boljši sprejem hranil in tako pripomore k splošno boljši 
rasti rastline (Aeron in sod., 2011). 
 
Proučevan je bil vpliv IAA, ki ga je sintetiziral sev Pseudomonas putida GR12-2, pri razvoju 
korenin oljne ogrščice. Inokulacija semen z divjim tipom P. putida GR12-2 je pospešila 
tvorbo korenin, ki so bile 35-50% daljše, kot pri neinokuliranih semenih in tistih, ki so bila 
tretirana z mutiranim sevom, ki je imel slabšo izražanje IAA (Patten in Glick, 2002). Tako 
lahko s pomočjo bakterijske IAA povečamo površino in dolžino korenin ter tako rastlini 
omogočimo boljši dostop do hranil (Glick, 2012). IAA vzajemno deluje tudi kot signalna 
molekula, ki vpliva na izražanje genov v mnogih mikroorganizmih. Posledično ima IAA 
pomembno vlogo pri interakcijah med rastlinami in rizobakterijami (Spaepen in 
Vanderleyden, 2011).  
2.1.2.2 Etilen 
Etilen je hormon, ki ga najdemo v vseh višjih rastlinah. Pomemben je za uravnavanje razvoja 
in rasti rastlin, prav tako pa ima tudi veliko vlogo pri odzivu rastlin na stres (Abeles in sod., 
1992). Etilen vpliva na rast rastlinskih tkiv (korenine, listi, cvetovi in plodovi) in tudi na vse 
faze razvoja rastline. Znotraj vsake rastline je sinteza etilena pogojena s številnimi faktorji, 
kot so temperatura, svetloba, gravitacija, prehranjenost rastline, prisotnost in nivo drugih 
rastlinskih hormonov ter prisotnost  različnih tipov biološkega stresa (Glick, 2014). Rastlina 
se na stres (prisotnost kovin, organske in anorganske kemikalije, temperaturni ekstremi, 
preveč ali premalo vode, ultravijolično sevanje, poškodbe insektov in nematod, fitopatogene 
(tako glive, kot tudi bakterije) ter mehanske poškodbe) običajno odzove s povišanjem nivoja 
etilena (Abeles in sod., 1992). 
Povečana količina etilena, ki nastane ob odzivu na okoljski stres, lahko poslabša simptome 
stresa ali pa vodi v boljše preživetje rastline v neugodnih razmerah. Ta dva nasprotujoča 
učinka lahko ponazorimo z modelom, kjer rastline, ki so izpostavljene stresu hitro reagirajo, 
tako da proizvedejo manjšo količino etilena, ki sproži zaščitne mehanizme, kot je transkripcija 
genov, ki kodirajo obrambne beljakovine (Glick in sod., 2007). Če stres vztraja ali je 
intenziven, se nekaj dni kasneje pojavi drugi, veliko večji vrh etilena (Slika 1). Ta sproži 
procese kot so senescenca, kloroze in abscizija listov, kar lahko vodi v močno zaviranje rasti 
in preživetja (Glick, 2012). Predvideno je da vsakršno tretiranje, kemično ali biološko, ki 
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lahko občutno zmanjša količino etilena v drugi fazi, zmanjša škodo na rastlini, ki je nastala 
zaradi stresa (Glick, 2014). 
 
 
Slika 1:Produkcija etilena, ob prisotnosti stresa, v odvisnosti od časa. (A) Ob odsotnosti kakršnihkoli eksogenih 
bakterij. (B) Ob prisotnosti bakterij, ki producirajo ACC deaminazo. V obeh primerih pride do prvega povečanja 
koncentracije etilena, ki naj bi aktiviral transkripcijo rastlinskih obrambnih genov, sledi pa mu veliko večji vrh 
etilena, ki ima lahko negativne učinke na rastlino. Količina proizvedenega etilena ob stresnih pogojih, je odvisna 
tudi od starosti rastline in narave in moči stresa (Glick in sod., 2007). 
 
Najlažje znižamo nivo etilena tako, da rastline inokuliramo z rizobakterijami, ki spodbujajo 
rast rastlin (PGPR) in producirajo 1-aminociklopropan-1-karboksilat (ACC) deaminazo. 
PGPR, ki kolonizirajo seme ali korenine rastline, se odzovejo na triptofan in druge manjše 
molekule, ki jih izloča rastlina, tako da sintetizirajo in izločijo indol-3-ocetno kislino (IAA) 
(Patten in Glick, 2002). Bakterijska IAA skupaj z endogeno rastlinsko IAA stimulira rast 
rastlin ali pa inducira sintezo rastlinskega encima ACC sintaze, ki pretvori S-adenozil 
metionin (SAM) v ACC, ki je prekurzor etilena pri vseh višjih rastlinah. Del novo 
sintetiziranega ACC se izloči iz semen oz. korenin (Penrose in Glick, 2001), PGPR ga 
sprejmejo in s pomočjo encima ACC deaminaze pretvorijo v amonijak in α-ketobutirat, 
komponenti, ki se zlahka absorbirata (Slika 2). Posledica aktivnosti tega encima je zmanjšana 
količina etilena, ki ga proizvaja rastlina. Na ta način preprečijo, da bi nivo etilena začel 
zavirati rast (Glick in sod., 1998). 
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Slika 2: Shematski model, ki prikazuje kako bakterija, ki producira ACC deaminazo in sintetizira IAA, rastlini 
omogoča boljšo rast. Edini encim, ki je prikazan, je ACC deaminaza. S-adenozil metionin (SAM) se s pomočjo 
encima ACC sintaze, pretvori v ACC; ACC se nato z ACC oksidazo pretvori v etilen. Biosinteza IAA v rastlinah 
in bakterijah je kompleksen več-encimski proces, prav tako tudi IAA transdukcija (Glick, 2014). 
2.1.2.3 Citokinini 
Citokinin je hormon, ki je razširjen med višjimi rastlinami, algami in bakterijami. Spodbuja 
delitev in povečevanje celic, rast tkiv in ima pozitiven učinek na rast rastline in pridelek 
(Weyens in sod., 2009). Znatno manj informacij pa je o potencialni vlogi citokininov, ki jih 
proizvajajo bakterije za rastlino (Tirichine in sod., 2007). Citokinine lahko sintetizirajo 
fitopatogene bakterije, kot sta Agrobacterium tumefaciens in Pseudomonas savastanoi in so 
ključni dejavnik pri nastanku rastlinskih tumorjev (Zhang in sod., 2011). Pokazalo se je, da 
PGPR proizvajajo manjše količine citokininov, v primerjavi s fitopatogeni, tako da je vpliv na 
rast rastlin pozitiven (Glick, 2012). Ko se tla sušijo, naravna koncentracija citokininov pade v 
povezavi z zaprtjem listnih rež, kar omeji potencialno škodo, nastalo zaradi izgube vode 
preko listov in tako pripomore k odpornosti na sušo (Weyens in sod., 2009, Walters in 
McRoberts, 2006). Poleg tega se rast preusmeri iz poganjkov v korenine (Arkhipova in sod., 
2007). 
 
Liu in sod. (2013) so izvedli raziskavo na sadikah Platycladus orientalis inokuliranih s sevom 
Bacillus subtilis, ki ima visoko produkcijo citokininov. Ob pomanjkanju vode se je relativna 
vsebnost vode zmanjšala, tako pri inokuliranih, kot tudi neinokuliranih sadikah. Vendar pa so 
imeli listi inokuliranih rastlin večji vodni potencial, v primerjavi z neinokuliranimi, kar 
nakazuje na to, da je inokulacija pripomogla k večji razpoložljivosti vode. Večji vodni 
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potencial v suši pri inokuliranih sadikah je bil lahko tudi posledica manjšega vodnega deficita 
zaradi delnega zaprtja listnih rež, ki ga je stimulirala bakterijska produkcija abscizinske 
kisline. 
 
Inokulacija z bakterijami, ki proizvajajo citokinine tudi zmanjša razmerje med biomaso 
korenin in nadzemnega dela, kar je lahko pomembno z vidika pridelka pri nekaterih kulturnih 
rastlinah. Na primer, Arkhipova in sodelavci (2007) so proučevali učinek suše na sadike 
solate. V suši je bila rast nadzemnega dela rastline bolj zavrta, kot rast korenin, kar je verjetno 
posledica upada endogenih citokininov zaradi stresa. Ob pomanjkanju vode se je povečalo 
razmerje med koreninami in poganjki. Tako je rastlina z zmanjšanjem listne mase dosegla 
nižjo evaporacijo in ohranila bujen koreninski sistem. Razmerje med poganjki in koreninami 
je bilo pri inokuliranih rastlinah večje, zaradi višje koncentracije citokininov. Posledično so 
bile lahko bolj dovzetne na sušo. Vendar pa je ta kombinacija pri inokuliranih rastlinah v suši 
stimulirala akumulacijo biomase. Zato je nadomestilo rastlinskih citokininov z bakterijskimi, 
v tem primeru, imelo pozitivne učinke na rastlinske poganjke in posledično na pridelek. 
2.1.3 Osmoliti 
Rastline se na sušni stres odzovejo  z metabolnimi prilagoditvami, ki vodijo v kopičenje 
raznih osmolitov, kot so sladkorji, prolin, poliamini, betaini, amonijeve spojine, polihidridni 
alkoholi, aminokisline in specifične beljakovine (npr. dehidrini) (Yancey in sod., 1982; 
Vurukonda in sod., 2016). PGPR v sušnem stresu izločajo osmolite, ki delujejo sinergistično 
skupaj z rastlinskimi osmoliti in tako stimulirajo rast rastline (Vurukonda in sod., 2016). 
Inokulacija s PGPR Pseudomonas putida GAP-P45 je s kopičenjem prolina v koruzi, 
izpostavljeni sušnemu stresu, povečala rastlinsko biomaso, izboljšala relativno vsebnost vode 
in vodni potecial listov (Sandhya in sod., 2010). 
2.1.3.1 Trehaloza 
Trehaloza je disaharid, sestavljen iz dveh molekul α-glukoze. Najdemo jo v bakterijah, 
kvasovkah, glivah, rastlinah, insektih in nevretenčarjih. Visok nivo trehaloze ščiti rastlino 
pred abiotičnim stresom, kot so suša, zasoljenost in ekstremne temperature. Trehaloza je zelo 
stabilna molekula, ki je odporna na kislo okolje in visoke temperature in lahko oblikuje gel, 
ko so celice dehidrirane. Na ta način nadomesti vodo in posledično zmanjša škodo nastalo 
zaradi suše (Glick, 2012). 
 
Odpornost rastlin na sušni stres lahko izboljšamo tako, da rastline tretiramo s PGPR, ki so bile 
konstruirane, da proizvajajo večje količine trehaloze (Rodríguez-Salazar in sod., 2009, Suárez 
in sod., 2008). Rastline fižola so tretirali s simbiotskimi bakterijami Rhizobium etli, ki so bile 
genetsko spremenjene z večjo produkcijo trehaloze. Gostiteljske rastline so imele več 
nodulov, fiksirale več dušika, razvile večjo biomaso in so bile sposobne boljše regeneracije po 
sušnem stresu v primerjavi z divjim tipom R. etli (Suárez in sod., 2008). Podobno so tudi 
rastline koruze, tretirane z Azospirillum brasilense (predhodno modificirane, da proizvajajo 
več trehaloze), bile bolj odporne na sušo in so razvile večjo biomaso, kot rastline tretirane z 
divjim tipom A. brasilense (Slika 3) (Rodríguez-Salazar in sod., 2009). 
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Slika 3: Analiza rastlin koruze, pod vplivom sušnega stresa. Dobro zalite 2 tedna stare rastline so bile podvržene 
sušnemu stresu in niso bile zalite 10 dni (a). Po 10 dneh so bile zopet 2 tedna redno zalivane (b). V vsakem 
lončku sta po dve rastlini, inokulirani z Azosprillum brasilene WT ali genskima sevoma z večjim izražanjem 
ReOtsA oz. BIF sevom. (Rodríguez-Salazar in sod., 2009). 
2.1.3.2 Holin 
Holin ima pomembno vlogo pri odpornosti rastlin na sušo, predvsem zaradi povečane sinteze 
in akumulacije glicin betaina (GB) (Zhang in sod., 2010). GB je pomemben osmolit, ki 
izboljša toleranco na stres, slanost in mraz. Rastline navadnega repnjakovca (Arabidopsis 
thaliana) tretirane z Bacillus subtilis GB03 in koruza tretirana s Klebsiella varicola F2, P. 
fluorescens YX2 in  Raoultella planticola YL2, so imele izboljšano biosintezo in akumulacijo 
holina, ki je prekurzor GB metabolizma. Posledično večja akumulacija glicin betaina, je 
vplivala na boljšo relativno vsebnost vode v listih  in večji delež suhe snovi (Slika 4) (Glick 
in sod., 2007; Zhang in sod., 2010; Gou in sod., 2015). Povečana vsebnost holina je rastlini 
omogočila boljšo preskrbo s hranili v obliki aditivov. Ključni encim za sintezo holina 
predstavlja fosfoetanolamin N-metilransferaza (PEAMT). Relativna ekspresija PEAMT 
genov v Arabidopsis, tretirani s B. subtillis GB03 je bila skoraj trikrat večja, v primerjavi z 
neinokulirnimi rastlinami v sušnem stresu. (Zhang in sod., 2010) 
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Slika 4: GB03 izboljša toleranco rastlin na sušni stres. 15 dni po sušnem stresu so rastline tretirane z GB03 
pokazale izboljšano toleranco na stres, v primerjavi s kontrolo. Tri tedne stare rastline so bile 2 dni pred sušnim 
stresom, tretirane z GB03 ali vodo (kontrola) (Zhang in sod., 2010). 
2.1.4 Zunajcelični polisaharidi 
Zunajcelični polisaharidi oz. eksopolisaharidi (EPS) so komponente bakterijskih biofilmov, ki 
vsebujejo 97% vode v polimernem matriksu in jih na ta način varujejo pred izgubo vode 
(Bhaskar in Bhosle, 2005). Bacillus amyloliquefaciens je v sušnih razmerah produciral večjo 
količino EPS, kot v nestresnih razmerah (Vardharajula in sod., 2011). Talni mikroorganizmi v 
tla sproščajo EPS, ki se lahko adsorbirajo na glinene delce s kationskimi mostovi, vodikovim 
vezmi, Van der Waalsovimi vezmi in anionsko adsorpcijo ter tako formirajo zaščitno kapsulo 
okrog talnih agregatov (Sandhya in sod., 2009). EPS zagotavlja mikrookolje, ki zadržuje vodo 
in se suši počasneje, kot okolica ter na ta način varuje bakterije in rastlinske korenine pred 
izsuševanjem. Bakterijska produkcija EPS poveča agregacijo tal in ohrani visok vodni 
potencial okoli korenin ter tako izboljša rastlinski sprejem hranil. S tem se poveča rast rastline 
in jih zaščiti pred sušnim stresom (Alami in sod., 2000). 
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Korenin sončnic, inokuliranih z rizobijem se je v sušnih razmerah oprijemalo več tal (večje 
razmerje RAS (root adhering soil) /RT (total roots), kot korenin neinokuliranih sončnic. 
(Alami in sod., 2000). Inokulacija s Pseudomonas sp. GAP-P45 sevom je povečala preživetje, 
rastlinsko biomaso in RAS/RT razmerje pri sadikah sončnic v sušnem stresu (Slika 5). 
Rizobakterije so uspešno kolonizirale tla v stiku s koreninami (RAS) in povečale delež 
obstojnih talnih agregatov. Boljša agregacija RAS vodi v povečanje sprejema vode in hranil iz 
rizosfere in tako zagotavlja rast in preživetje rastlin v sušnem stresu (Sandhya in sod., 2009). 
 
 
Slika 5: Sadike sončnic inokulirane s P. putida GAP-P45 sevom ((a) Dolžina korenin in poganjkov; (b) suha 
biomasa korenin in poganjkov. NSI – neinokulirane rastline, ki niso pod stresom; NSI – inokulirane rastline, ki 
niso pod stresom; DSUI – neinokulirane rastline, ki so pod stresom; DSI – inokulirane rastline, ki so pod stresom 
(Sandhya in sod., 2009). 
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2.1.5 Antioksidativni obrambni sistem 
Izpostavljenost rastlin sušnim razmeram vodi v proizvodnjo reaktivnih kisikovih spojin 
(ROS), kot so anionski radikali (O2
-), vodikov peroksid (H2O2), hidroksilni radikali (OH·), 
singletni kisik in alkoksi radikali (RO). ROS reagirajo z beljakovinami, lipidi in 
deoksiribonukleinskimi kislinami in na ta način povzročajo oksidativne poškodbe in ovirajo 
normalne funkcije rastlinskih celic. Zato so rastline razvile antioksidativne obrambne 
mehanizme, ki jih sestavljajo encimske in ne-encimske komponente, ki preprečijo 
akumulacijo ROS in zmanjšajo oksidativne poškodbe, nastale med sušnim stresom (Miller in 
sod., 2010). Encimske komponente vključujejo superoksid dismutazo, katalazo, askorbatno 
peroksidazo in glutationsko reduktazo. Pod ne-encimske komponente pa spadajo cistein, 
glutation in askorbinska kislina (Kaushal in Wani, 2016). 
 
Rastline koruze, inokulirane z Bacillus spp., so zmanjšale aktivnost antioksidativnih encimov 
askorbatne peroksidaze, katalaze in glutationske peroksidaze, kar kaže na manj izražen 
oksidativni stres (Vardharajula in sod., 2011). Lavandula dentata in Salvia officinalis tretirani 
z avtohtonim B. thuringiensis, sta imeli v sušnem stresu zmanjšano aktivnost glutationske 
reduktaze in askorbatne peroksidaze, v primerjavi z neinokuliranimi rastlinami (Armada in 
sod., 2014). 
2.1.6 Inducirana sistemska rezistenca 
Primarni inducirani odzivi so rezultat zaznavanja molekularnih vzorcev v povezavi z mikrobi 
(MAMP), patogeni (PAMP) in poškodbami (DAMP). MAMP predstavlja širok spekter 
molekul, ki izvirajo iz mikroorganizmov, skupaj s tistimi, ki se sproščajo iz PGPR, PAMP pa 
so izključno molekule, ki izvirajo iz patogenih mikroorganizmov (Newman in sod., 2013). 
MAMP oz. DAMP prepoznajo receptorji na površini rastlinske celice in sprožijo vrsto reakcij, 
ki vodijo v aktivacijo t.i. osnovne rezistence oz. PAMP-sprožene odpornosti (PTI) (Henry in 
sod., 2012). 
 
Za razliko od sistemsko pridobljene rezistence (SAR), kjer gre za lokalizacijo nekroz in 
ekspresijo določenih genov ob patogenezi, ki se kaže v produkciji salicilne kisline, je ISR 
običajno aktivirana z rizobakterijami, ki spodbujajo rast rastlin (PGPR) (Walters in sod., 
2013). Obrambni odziv vključuje signalizacijo hormona etilena in jasmonske kisline znotraj 
rastline (Verhagen in sod., 2004). Poleg jasmonatov in etilena pri indukciji sistemske 
odpornosti sodelujejo tudi druge bakterijske molekule, kot so antigen O, pioverdin, hitin, β-
glukani, ciklični lipopeptidi in salicilna kislina (Glick, 2012). 
3  ARBUSKULARNE MIKORIZNE GLIVE 
Arbuskularne mikorizne glive (AMF) so splošno razširjeni mikroorganizmi, ki lahko 
vzpostavijo simbiotske odnose s koreninami večine kopenskih rastlin. Rastline tako lažje 
absorbirajo hranila in imajo višjo toleranco na biotičen in abiotičen stres, gliva pa pridobi 
zavarovano ekološko nišo in rastlinske produkte fotosinteze. Arbuskularna mikoriza izboljša 
sprejem in prenos hranil do rastline, poleg tega pa lahko tudi zviša toleranco rastline na sušo 
in talne patogene (Smith in Read, 2008).  
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3.1 VPLIV MIKORIZE NA RASTLINO V SUŠNEM STRESU 
Arbuskularna mikoriza varuje rastline pred osmotskim stresom, tako da vpliva na hitrost 
gibanja vode v, po in iz rastline, kar ima posledično učinke na hidracijo tkiv in fiziologijo 
rastline (Augé, 2001). Povsem verjetno pa je, da arbuskularna mikoriza prispeva k izboljšanju 
tolerance rastline na sušo s kombinacijo fizikalnih, kemijskih in fizioloških vplivov. 
Dosedanje raziskave so ponudile kar nekaj mehanizmov, s katerimi arbuskularna mikoriza 
ublaži sušni stres v gostiteljskih rastlinah (Ruiz-Lozano, 2003). 
3.1.1 Osmotska prilagoditev (osmoregulacija) 
Ko se tla izsušijo, vodni potencial postane bolj negativen in rastline morajo zmanjšati svoj 
vodni potencial, da ohranijo željen gradient vodnega toka iz tal v korenine. To lahko dosežejo 
tako, da aktivno akumulirajo osmoprotektante (Hoekstra in sod., 2001). Tako omogočijo 
celicam, da ohranjajo turgor in procese, ki so od tega odvisni (npr. raztezanje in rast celic, 
odpiranje listnih rež in fotosinteza). Pri osmoregulaciji sodelujejo anorganski ioni (večinoma 
K+ in Cl-), organske spojine (prolin, glicin betain) in ogljikovi hidrati (saharoza, pinitol, 
manitol). V študiji Kubikove in sodelavcev (2001) so preučevali inokulacijo bazilike z 
Glomus intraradices. Listi inokuliranih in neinokuliranih rastlin so imeli pred sušo podobni 
vodni potencial. Po izpostavitvi sušnemu stresu in ponovni navlažitvi tal, pa je bil vodni 
potencial popolnoma rehidriranih listov bistveno nižji pri inokuliranih rastlinah v primerjavi z 
neinokuliranimi. To nakazuje, da je inokulacija z G. intraradices izboljšala sposobnost 
akumulacije osmolitov pri baziliki in pripomogla k boljši akumulaciji topljencev in osmotski 
prilagoditvi rastline na sušo.  
3.1.2 Izboljšana izmenjava plinov 
Raziskave so pokazale, da so ob izsuševanju tal, rastline z mikorizo ohranjale višjo raven 
izmenjave plinov, kot tiste brez mikorize (Augé in sod., 1992; Goicoechea in sod., 1997). 
Rastline z mikorizo so imele večjo prevodnost listnih rež, transpiracijo in večji vodni 
potencial, kot tiste brez mikorize. Razlog je najverjetneje v tem, da arbuskularna mikoriza 
poveča sposobnost koreninskega sistema, ki tako pride do vode tudi v bolj sušnih razmerah 
(Duan in sod., 1996). 
3.1.3 Spremembe lastnosti tal 
AMF vplivajo na strukturo tal, posledično pa tudi na vsebnost vode v tleh. Hife gliv rastejo v 
matriks tal in tako ustvarijo skeletno strukturo, ki drži skupaj talne delce. Tako ustvarijo 
ugodne pogoje za nastanek mikroagregatov ter stabilizirajo mikro in makroagregatne 
strukture. Obstojnost strukturnih agregatov je povezana z biomaso, dolžino in gostoto korenin 
(Augé, 2001). 
3.1.4 Zaščita pred oksidativnimi poškodbami zaradi suše 
Suša povzroči oksidativni stres v rastlinah in veliko degenerativnih reakcij, povezanih z 
abiotičnim stresom, je pod vplivom reduciranih kisikovih spojin, kot so oksidni radikali in 
vodikov peroksid (Smirnoff, 1993). Superoksid dismutaze (SOD) so skupina kovinskih 
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encimov, ki katalizirajo pretvorbo O2
- v H2O2 in O2. So del primarne obrambe celic pred 
superoksidnimi prostimi radikali, ustvarjenimi pod stresnimi pogoji. Ruiz-Lozano s sodelavci 
(1996) je poročal o pozitivni povezavi med povečano aktivnostjo SOD in kolonizacijo 
mikoriznih gliv. Skupna SOD aktivnost v poganjkih solate se je povečala, kot rezultat 
mikorize, tako v vlažnih kot tudi v sušnih pogojih. Povečanje je bilo bolj izrazito v sušnih 
pogojih, saj je bila SOD aktivnost pri dobro zalitih rastlinah z in brez mikorize zelo podobna 
(Ruiz-Lozano in sod., 1996). 
3.1.5 Razvoj lateralnih korenin 
Podobno kot PGPR lahko tudi glive vplivajo na endogene mehanizme rastline in posledično 
tudi na razvoj korenin. Oláh in sodelavci (2005) so ugotovili, da je bilo število lateralnih 
korenin pri sadikah Medicago truncatula, inokuliranih z Gigaspora margarita bistveno večje, 
kot pri neinokuliranih sadikah. Ker so želeli ugotoviti ali imajo to sposobnost tudi druge 
AMF, so rastline inokulirali z bližnjim in daljnjim sorodnikom G. margarita. Tako Gigaspora 
rosea in Glomus intraradices sta bistveno izboljšali formacijo lateralnih korenin, kar kaže na 
to, da je vpliv na formacijo lateralnih korenin splošna značilnost vseh AMF.  
 
Na razvoj lateralnih korenin vpliva tudi ektomikorizna gliva Laccaria bicolor. Ta producira 
avksine, ki pa niso edini, ki sprožijo razvoj lateralnih korenin pri Arabidopsis thaliana. 
Namesto direktne sinteze avksinov, glive producirajo hlapne snovi (npr. etilen), ki vodijo v 
povečano biosintezo avksinov znotraj rastline in na ta način vplivajo na lateralno rast korenin 
(Slika 6) (Felten in sod., 2010). Iz tega je razvidno kako kompleksni mehanizmi so vključeni 
v vpliv talnih mikroorganizmov na razvoj korenin. Poleg tega je to tudi eden izmed primerov, 




Slika 6: Razvoj lateralnih korenin ob prisotnosti hlapnih snovi, ki jih je izločala L. bicolor. V primerjavi s 
kontrolo, je bil razvoj lateralnih korenin stimuliran od tretjega dneva dalje od dodatka micelija (Felten in sod., 
2010). 
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4 KO-INOKULACIJA IN SINERGISTIČNI UČINKI 
Pozitivni učinki mikroorganizmov, ki spodbujajo rast rastlin (PGPM) so običajno večji ob ko-
inokulaciji z AMF. Učinek rizosfernih bakterij Sinorhizobium meliloti je bil testiran na 
rastlinah solate, pri interakciji z dvema  arbuskolarno mikoriznima glivama: G. mosseae ali G. 
intraradices. Največja rast je bila dosežena pri rastlinah, ki so bile ko-inokulirane s S. meliloti 
(gensko modificiran sev) in G. mosseae. Pozitivni učinki PGPM so tako večji ob ko-
inokulaciji in so odvisni od sinergističnih učinkov posameznega para bakterija – gliva 
(Galleguios in sod., 2000). Sinergistični učinki so najpogostejše vidni, ko je par izoliran iz 
enakih tal (Singa in Raghuwanshi, 2016). 
 
Fižol inokuliran z Rhizobium tropici in Paenibacillus polymyxa je imel večjo rast v primerjavi 
s fižolom, inokuliranim samo z Rhizobium. V sušnem stresu so rastline inokulirane z R. 
tropici in dvema različnima sevoma P. polymxya, vsebovale več dušika in razvile večje 
število in maso nodulov v primerjavi z rastlinami v sušenem stresu, inokuliranimi samo z 
Rhizobium  (Figueiredo in sod., 2008). 
5 SKLEPI 
Kmetijstvo je eno izmed področij, na katero imajo klimatske spremembe največji vpliv. 
Koristni talni mikroorganizmi imajo pomembno vlogo pri razvoju odpornosti in prilagoditve 
rastlin na sušni stres. V razvitih državah so mineralna gnojila, hormoni in fitofarmacevtska 
sredstva relativno poceni, zato koristni mikroorganizmi zaenkrat predstavljajo le majhno, 
vendar rastočo nišo pri razvoju kmetijstva (Glick, 2012). V prihodnosti se, z boljšim 
razumevanjem mehanizmov delovanja koristnih mikroorganizmov, predvideva tudi razvoj 
gensko spremenjenih mikroorganizmov za izboljšanje rasti in pridelkov v sušnem stresu, saj 
je veliko bolj preprosto modificirati mikroorganizme, kot kompleksne višje organizme, kot so 
rastline. Poleg tega lahko en inokulant uporabimo pri številnih rastlinskih vrstah (Glick, 
2012). 
 
Razvoj in uporabo koristnih mikroorganizmov v kmetijstvu večinoma ovira dejstvo, da včasih 
ne preživijo ostrih naravnih razmer, kot so visoka vsebnost soli, esktremne pH vrednosti in 
temperature ter visoke koncentracije onesnažil. Pogosto tudi ne morejo konkurirati nativni 
mikrobni združbi, ki je prilagojena specifičnim okoljskim razmeram (Kaushal in Wani, 2016). 
Tretiranje rastlin s fitofarmacevtskimi sredstvi in mineralnimi gnojili, v večini primerov, 
bistveno zmanjša populacijo, diverziteto in taksonomsko sestavo talne mikrobiote in tako 
vpliva na celoten ekosistem (Ikoyi in sod., 2018; Karpouzas in sod., 2014). Genski inženiring 
sicer omogoča razvoj mikroorganizmov, ki so učinkoviti pri nizkih dozah inokuluma in v 
različnih okoljskih pogojih, vendar pa bodo potrebne nadaljnje raziskave in boljše 
razumevanje mehanizmov delovanja, da bo uporaba koristnih mikroorganizmov postala del 
agronomske prakse (Kaushal in Wani, 2016).  
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